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摘要 AR (Nitraria sibirica) 胚乳 发 育 经 历 游离 核 阶 段 、 细 胞 化 阶段 和 被 吸收 解体 阶段 。 
游离 核 胚乳 沿 胚 宫 壁 均匀 排列 为 一 层 ， 胞 质 浓厚 ，、 其 中 有 丰富 的 质 体 、 线 粒 体 、 高 尔 基体 、 
内 质 网 和 各 种 小 泡 等 细胞 器 。 珠 孔 区 域 的 胚 囊 壁 具 发 达 的 分 枝 状 壁 内 突 ， 而 周 缘 区 域 的 胚 囊 
壁 具 间 隔 的 钉 状 内 突 ， 内 突 周 围 的 细胞 质 中 具 多 数 线粒体 和 小 泡 。 胚 乳 细胞 化 时 ， 初 始 垂 周 
壁 源 于 核 有 丝 分 裂 产 生 的 细胞 板 。 在 细胞 板 两 端 开始 壁 的 游离 生长 ， 一 端 与 胚 囊 壁 相连 接 ， 
男 一 端 向 心 自由 延伸 。 壁 的 游离 生长 依赖 于 小 泡 的 融合 。 早 期 胚乳 细胞 具 大 液 泡 ， 具 核 或 无 
核 ， 细 胞 质 中 有 大 量 的 线粒体 ， 质 体 缺乏 ， 其 壁 仍 由 多 层 膜 结构 组 成 
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Abstract On the basis of the previous studies with light microscopy, we attempted to use 
TEM observing the early development of the endosperm in Nitraria sibirica Pall. 

The endosperm undergoes three developmental phase. free nuclear endosperm, 
cellularization, and disintegrative and absorbtive phase. At the free nuclear stage, the nuclei 
are surrounded by mass of dense cytoplasmic matrix. An attenuated layer of cytoplasm ex- 
tends around the periphery of the central cell. Many organelles, such as plastids, mitochondra, 
dictyosomes and ER are involved in the cytoplasmic matrix. Well—developed, branching trans- 
fer cell wall ingrowths develop from the micropylar region of the embryo sac wall, and pegsha- 
ped wall ingrowths develop from the periphery region. The cytoplasm near the wall projections 
contain a lots of vesicles and mitochondria. 


At the later globular embryo stage, the nuclear endosperm begin to cellularize in the 
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micropylar region, cell plates develop from the typical phragmoplast as a result of normal 
mitosis. Free growing wall extends from the free margin of the cell plates. The outer free grow- 
ing margin soon fuse with the wall of the central cell, and the inner free growing margin contin- 
ues to grow towards the central vacuole, thus the anticlinal walls have formed. The free grow- 
ing wall is dependent on the fusion of the vesicles. 

After the beginning of endosperm cellularization, large vaculoes, a lot of vesicles, and 
mitochondria are full of endosperm matrix. The incipient endosperm cells contain a large 
vacuole, and many mitochondria and plastids. Their walls are made of some membrane struc- 
ture, and wall material is possibly deposited late. It’s nucleus has a mininucleolus. 
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长 期 以 来 ， 对 于 被 子 植物 核 型 胚乳 的 发 育 给 予 很 大 的 重视 ， 并 且 在 超 微 结构 水 平 上 
对 下 述 材料 进行 了 详细 的 研究 ， 小 麦 'D 5 kA, Haemanthus katherinae ? , 


Helianthus annuus 9 , Phaselous vulgaris ? , Quercus gamblli (9 , Stellaria me 


dia? , Triticum aestivum T? 等 的 研究 结果 ， 使 我 们 对 核 型 胚乳 的 发 育 、 细 胞 化 问 
题 ， 有 了 较为 清晰 的 了 解 。 但 是 ， 对 于 (1) 初始 垂 周 壁 究竟 是 源 于 胚 赛 壁 内 突 的 向 心 
游离 生长 ， 还 是 源 于 核 有 丝 分 裂 产 生 的 成 膜 体 ， 拟 或 二 者 兼 有 ? (2) 在 无 胚乳 类 型 中 ， 
短命 的 胚乳 细胞 化 程度 如 何 ? 细胞 壁 的 结构 如 何 ? (3) 在 超 微 结构 上 ， 胚 乳 细胞 有 何 特 
征 ? 如 何 解 体 而 供 胚 所 利用 ? 等 等 ， 这 些 问题 尚 不 完全 清楚 。 而 且 以 往 的 研究 主要 集中 
在 小 麦 等 少数 几 种 植物 上 ， 更 为 广泛 的 植物 中 ， 和 情况 又 如 何 呢 ?鉴于 此 ， 进 一 步 研究 胚 
FL AA ETO OB. BOCA RE BAD AH (Nitraria sibirica Pall.) 为 材料 ， 
试图 在 超 微 结构 上 揭示 核 型 胚乳 发 育 的 一 般 规律 ， 为 该 领域 提供 基础 资料 。 


材料 和 方法 
研究 材料 同 前 文 “”。 用 于 超 薄 切 片 的 材料 在 解剖 镜 下 和 剥 出 胚珠 ，2.5% 戊 二 醛 (0.2 mol 磷酸 组 
冲 液 ，pH7.2) 固定 4 小时， 磷酸 缓 冲 液 冲 洗 ，1% 雏 酸 ( 重 燕 水 配制 ) 后 固定 3 小 时 ， 磷 酸 缓冲 液 冲 
洗 并 在 4 忆 冰 箱 过 夜 。 丙 酮 系列 脱水 ，Epon 812 包 埋 ， 在 普通 旋转 切片 机 上 用 琉璃 刀 切 1 一 2pm 的 半 
薄 切 片 ， 确 定 发 育 时 期 并 定位 后 ， 在 LKB- 荆 型 超 薄 切 片 机 上 切片 ， 醋 酸 双 氧 负 与 柠檬 酸 铅 双 染 ， 在 
日 立 H-600 型 透射 电镜 下 观察 。 


观察 结果 

1. 游离 核 肛 乳 

游离 核 时 期 ， 胚 乳 游 离 核 及 其 丰富 的 细胞 质 沿 中 央 大 液 泡 均匀 排列 为 一 层 ， 细 胞 质 
中 具 丰 富 的 质 体 、 线 粒 体 、 高 尔 基体 、 内 质 网 、 微 体 和 小 泡 等 细胞 器 (FILI: 1 一 
6) 。 质 体 主 要 集中 在 珠 孔 端 ， 呈 旺盛 分 裂 增殖 状态 (AMI: 2); RRR RAR 
(AKI: D; AENEA (图 版 I: 6); 高 尔 基 体 产生 许多 小 泡 (AMI: 4). W 
离 核 胚乳 与 原 胚 细胞 间 无 壁 ， 仅 为 一 层 质 膜 包 被 ， 原 胚 细胞 仅 有 极 薄 的 壁 ， 可 以 直接 从 
胚乳 中 吸收 营养 物质 (图 版 了 : 3，4) 。 
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FFL KIM RRA RIND BRA (AIL: 5)， 周 缘 区 域 的 胚 宫 壁 具 间 隔 
的 钉 状 内 突 (AMI: 1)。 在 内 突 区 域 的 细胞 质 中 ， 具 许多 线粒体 等 细胞 器 ， 且 有 许多 
小 泡 移 向 质 膜 并 与 质 膜 相 结合 (ERI: D. EARI: 5 中 ， 显 示 珠 孔 区 域 的 胚 训 壁 
被 部 分 程度 降解 呈 疏 松 结构 ， 有 利于 来 自 珠 心 营养 物质 进入 。 

2. 初始 垂 周 壁 的 形成 及 壁 的 游离 生长 

前 文 0? 中， 我 们 报道 了 在 光学 显微镜 下 ， 初 始 垂 周 壁 产生 于 游离 核 有 丝 分 裂 中 的 
成 膜 体 。 在 超 微 结构 水 平 上 也 得 到 同样 的 结果 。 图 版 工 : 1 示 游 离 核 分 裂 中 所 产生 的 细 
胞 板 ， 大 量 小 泡 聚 集 其 上 并 相互 融合 ， 细 胞 质 中 有 丰富 的 线粒体 和 小 泡 等 细胞 器 ， 但 未 
看 到 微 管 形成 的 纺锤 体 ， 可 能 与 固定 方法 有 关 。 

细胞 板 形成 后 ， 即 以 游离 生长 的 方式 向 两 端 延伸 。 图 版 I: 2 中 ， 众 多 小 泡 集中 在 
细胞 板 上 ; PARR IL: 3 显示 在 细胞 板 游离 延伸 的 两 端 ， 小 泡 的 集聚 和 融合 十 分 活跃 ， 即 
导致 壁 的 游离 生长 ， 其 近 胚 赛 壁 的 游离 端 很 快 与 胚 讲 壁 接触 并 结合 ， 而 向 心 的 游离 端 则 
继续 向 中 央 游 离 延伸 ， 即 形成 初始 垂 周 壁 。 此 时 期 ， 细 胞 质 中 具 线 粒 体 、 高 尔 基体 、 脂 
滴 及 大 量 大 小 不 等 的 小 泡 (KMA: 2, 3). RE. AMO: 4 显示 细胞 板 与 胚 
圳 壁 结合 后 ， 在 结合 点 产生 向 心 游离 生长 的 分 枝 ， 其 游离 生长 也 是 小 泡 不 断 融 合 的 结 
果 。 

当 细胞 化 过 程 进 行 时 ， 在 中 央 液 泡 区 域 产 生 大 量 的 小 泡 ， 小 泡 活跃 地 融合 而 形成 膜 
网 络 ， 其 中 有 线粒体 (图 版 了 : 5)， 这 些 膜 结构 即 充 当 辟 的 前 身 ， 小 泡 在 其 上 进一步 融 
合 填 加 壁 物质 而 形成 壁 。 如 图 版 亚 : 1 所 示 ， 这 种 游离 壁 能 产生 分 枝 而 向 各 个 方向 自由 
延伸 ， 当 自由 延伸 的 壁 穿插 进 中 央 液 泡 之 中 ， 细 胞 质 即 沿 壁 形成 细胞 质 索 ， 其 中 有 高 尔 
基体 、 小 泡 等 ， 此 时 小 泡 仍 结合 在 壁 上 ， 并 相 融 合 (图 版 五: 2). 

进一步 观察 表明 ， 小 泡 的 融合 是 小 泡 膜 在 接触 面 破裂 ， 然 后 相连 接 并 伸展 而 形成 膜 
结构 。 由 于 在 中 央 液 泡 区 域 小 泡 的 融合 非常 活跃 ， 所 以 由 此 而 引发 的 壁 的 形成 完全 是 游 
离 的 ， 其 游离 端 相遇 后 即 相 融合 ， 从 而 形成 大 小 不 等 、 形 状 不 一 的 细胞 腔 。 当 细胞 化 全 
面 开始 后 ， 游 离 核 的 增殖 减缓 并 趋 于 停止 ， 因 而 细胞 化 后 期 形成 的 胚乳 细胞 存在 无 核 现 
象 。 

3. 胚乳 细胞 

早期 阶段 的 胚乳 细胞 有 一 大 液 泡 ， 核 大 且 核 质 浓厚 ， 核 内 常 有 微 核 仁 结构 ， 细 胞 质 
中 有 丰富 的 线粒体 而 无 质 体 ， 细 胞 壁 仍 由 数 层 膜 组 成 ， 其 上 尚 有 小 泡 贴 合并 融合 ， 无 明 
显 PAS 反应 ， 缺 乏 多 糖 成 分 ， 为 不 完全 壁 (AMI: 3，4)。 经 历 一 段 发 育 之 后 ， 胚 乳 
细胞 体积 扩大 ， 液 泡 增 大 ， 在 核 周围 仅 有 很 少 的 细胞 质 ， 其 中 具 线 粒 体 和 内 质 网 ， 并 出 
现 质 体 ， 细 胞 壁 中 因 填 加 壁 物质 而 出 现 PAS 反应 。 成 熟 的 胚乳 细胞 几乎 为 大 液 泡 充 
满 ， 很 少 的 细胞 质 沿 壁 分 布 ， 细 胞 器 稀少 。 


讨 论 
1. 关于 胚 囊 壁 内 突 与 初始 垂 周 壁 的 关系 
已 经 报道 的 资料 表明 ， 胚 囊 壁 的 内 突 生 长 是 普遍 的 ““ ” 。 以 往 的 研究 表明 ， 胚 
乳 细胞 化 起 始 后 ， 壁 内 突 向 心 游离 生长 插入 游离 核 之 间 ， 即 形成 初始 垂 周 壁 .在 
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Heliathus annuus ®© rp, RES BER PO ESAE KE HPA EKEK EN RE) 
结合 的 结果 ; 在 棉花 UO 中 ， 内 突 的 生长 与 高 尔 基 小 泡 (可 能 包括 内 质 网 小 泡 ) 的 结合 
有 关 ; 在 小 麦 中 也 看 到 来 自 高 尔 基 体 和 内 质 网 的 小 泡 的 融合 与 内 突 游 离 生 长 有 
KOU ? 。 上 述 结果 都 在 细胞 器 水 平 上 找到 支持 内 突 游离 向 心 生长 的 证 据 。 在 白 刺 中 
胚 宫 壁 的 内 突 是 非常 明显 的 ， 且 表现 为 两 种 形式 : 珠 孔 区 域 为 复杂 的 分 枝 状 ， 周 缘 区 域 
为 间隔 的 钉 状 ， 完 全 相似 于 在 小 麦 中 看 到 的 钉 状 内 突 “" '”。 而 不 同 之 处 在 于 : 在 白 刺 
中 ， 仅 仅 厦 到 钉 状 内 突 附 近 的 细胞 质 中 有 许多 线粒体 ， 附近 质 膜 上 贴 合 一 些 多 泡 体 结 
构 ， 尚 未 看 到 直接 的 证 据 支持 壁 内 突 持续 向 心 游离 生长 。 此 外 ， 初 始 垂 周 壁 的 间隔 距 离 
比 钉 状 内 突 的 间隔 距离 大 得 多 。 在 小 麦 “' ”的 研究 中 ，Fineran et al 指出 : 这 种 钉 状 内 
突 是 不 连续 的 结构 ， 与 小 泡 和 微 管 无 关 ， 与 垂 周 壁 的 发 育 缺 乏 个 体 上 的 联系 。 本 文 支持 
这 一 观点 。 

2. ee 

已 有 许多 资料 认为 ， 初 始 垂 周 壁 源 于 胚 囊 壁 内 突 持续 向 心 的 游离 生长 ， 与 核 有 丝 分 
WA AIH. KMRL OU D, EO | XR CP, 


A ris katherinae ? , Heliathus annuus ® , Phaseolus vulgaris ® , Stellaria me- 


a ， 与 此 不 同 的 是 ，Fineran et al O? 对 小 麦 胚乳 早期 发 育 进行 的 详细 研究 ， 他 指 
初始 垂 周 壁 的 游离 生长 是 小 麦 胚乳 早期 发 育 的 特征 ， 这 与 Mares et al ®© ”的 观察 
结果 相 一 致 ， 但 不 同 的 是 这 种 壁 的 游离 生长 并 非 起 自 胚 赛 壁 的 内 突 ， 而 是 源 于 核 有 丝 分 
裂 所 产生 的 成 膜 体 . ”在 前 文 “2 我 们 已 论述 了 白 刺 初始 垂 周 壁 源 于 核 有 丝 分 裂 所 产生 的 
成 膜 体 ， 本 研究 结果 在 超 微 结构 水 平 上 也 找到 了 证 据 。Fineran et al '? 在 讨论 了 前 人 
研究 结果 后 ， 特 别 指出 :“ 见 于 我 们 的 经 验 ， 我 们 相信 在 其 它 植 物 上 也 将 得 到 相同 的 结 
果 ， 关 键 在 于 要 对 壁 形成 的 早期 阶段 进行 充分 细致 的 取样 观察 。 在 以 前 的 文献 中 ， 对 发 
育 事态 的 许多 错误 的 分 析 是 明显 的 ， 原 因 可 能 在 于 研究 者 未 能 抓 住 在 时 空 上 生长 壁 的 三 
维 排列 . ”我 们 的 研究 结果 支持 这 种 看 法 。 

3. 关于 壁 的 游离 生长 与 胚乳 细胞 壁 

白 刺 胚 乳 细 胞 化 进程 中 ， 当 初始 垂 周 壁 形成 后 ， 由 小 泡 活跃 融合 而 引发 的 壁 的 形成 
是 自由 的 ， 不 受 核 质 分 裂 所 制约 的 。 且 当 细 胞 化 后 ， 短 命 的 胚乳 组 织 细胞 并 不 进行 物质 
的 积累 ， 而 即 液 泡 化 。 据 此 ， 胚 乳 细 胞 化 的 真正 意义 ， 可 能 在 于 把 来 自 珠 心 的 营养 物质 
(可 溶性 多 糖 ) 转变 为 不 溶性 多 糖 ， 以 保证 当 珠 心 完全 解体 后 ， 晚 期 胚胎 发 育 所 需 营 养 
的 补充 。 这 种 营养 物质 的 转移 在 生物 意义 上 有 其 合理 性 ， 所 以 细胞 化 的 目的 可 能 在 于 形 
成 壁 物质 而 不 是 形成 细胞 ， 这 就 解释 了 细胞 化 起 始 后 ， 中 央 液 泡 区 域 出 现 大 量 的 小 泡 、 
小 泡 的 活跃 融合 及 壁 前 体 的 游离 延伸 的 真正 内 涵 。 从 演化 意义 上 看 细胞 化 过 程 可 能 是 对 
细胞 型 胚乳 发 育 的 短暂 重演 ， 因 此 可 以 说 核 型 胚乳 是 较 进 化 的 性 状 。 

与 已 有 的 文献 D 4> 1L 1° 报道 相同 ， 壁 的 游离 生长 是 小 泡 融 合 的 结果 。 白 刺 的 
特点 在 于 : 由 小 泡 融合 而 形成 的 膜 结构 是 游离 壁 的 前 身 ; 早期 的 胚乳 细胞 壁 由 几 层 膜 结 
构 所 构成 ， 为 不 完全 壁 ， 这 是 文献 中 尚未 见 到 的 。 虽 然 在 以 后 的 发 育 中 出 现 PAS X 
应 ， 但 多 糖 的 填 加 方式 和 累积 程度 如 何 ? 还 不 清楚 。 此 外 大 量 的 小 泡 除 来 自 高 尔 基体 和 
内 质 网 外 ， 是 否 还 有 其 它 来 源 方 式 ? 尚 待 进一步 研究 。 
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版 说 BJ 
CW 细胞 壁 ; D 高 尔 基体 ; EM lif; ESM HERE; ER 内 质 网 ; M 线粒体 ; Mb 微 体 ; N 细胞 核 ; LAS P 
质 体 ; V 小 泡 ; WI EAR 


BENI 
1. 游离 核 时 期 ， 胚 襄 切 片 ， 示 周 缘 区 域 的 胚 襄 壁 产生 钉 状 壁 内 突 (大 空心 箭头 )， 在 内 突 附 近 许 多 小 泡 体 与 质 
BAA (小 空心 箭头 )。 x 15 000; 2 一 6 为 游离 核 时 期 胚乳 的 超 微 结构 。2. 示 有 大 量 旦 分 裂 状 态 的 质 体 ， 以 及 线 粒 
体 和 小 泡 等 细胞 器 。 x 7000; 3. 示 原 胚 及 游离 核 胚 乳 部 分 超 微 结构 。x 6000; 4. 图 3 黑 框 中 放大 ， 示 细胞 质 中 
有 丰富 的 线粒体 、 高 尔 基体 ， 及 大 量 高 尔 基 小 泡 。x 12 000; 5. 细胞 化 全 面 开 始 后 ， 在 中 央 液 泡 区 域 众多 的 小 泡 
相互 聚集 融合 形成 膜 系 结构 ， 其 中 有 许多 线粒体 。 x 6 000; 6. 示 游 离 核 胚 乳 细胞 质 中 环 状 内 质 网 、 微 体 、 高 尔 基 
体 等 细胞 器 。 x 12 000。 
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图 版 I 
l. 示 核 有 丝 分 裂 所 形成 的 细胞 板 ， 众 多 小 泡 聚 集 融 合 。 x 10 000; 2. 细胞 板 两 端 开始 游离 生长 ， 近 胚 囊 壁 端 
向 胚 囊 壁 延 伸 ， 另 一 端 向 中 央 滚 泡 延 伸 。x 5 000; 3. 图 2 示 细 胞 板 之 放大 ， 来 自 细胞 质 中 的 丰富 小 泡 聚 集 在 细胞 
板 上 ， 尤 其 在 两 个 游离 生长 端 。x 15000; 4. WRN RE SRR MAA, BAA (+), RY 
在 结合 处 可 产生 向 心 游离 生长 壁 。 x 10 000; 5. 游离 核 时 期 ， 珠 孔 端 区 域 的 胚 囊 壁 具 复杂 的 分 枝 状 壁 内 突 ， 胚 囊 
壁 被 部 分 降解 星 朴 松 状态 。 x 15 000. 


图 版 I 
l. 示 在 中 央 液 泡 中 游离 生长 的 自由 壁 ， 不 断 产生 分 枝 ， 向 各 个 方向 自由 延伸 。 x 12000; 2. 同上 时 期 ， 细 胞 
质 沿 壁 分 布 形成 细胞 质 索 ， 小 泡 仍 在 壁 上 融合 。 x 20000; 3. 早期 的 完整 胚乳 细胞 。 x 3 000; 4. 图 3 黑 框 部 分 放 
大 ， 注 意 壁 仍 为 膜 结构 ， 其 上 仍 有 小 泡 贴 合 ， 细 胞 质 中 有 丰富 线粒体 ， 缺 乏 质 体 。 x 6000. 


Explanation of Plates 
CW: cell wall; D: dictyosome; EM: embryo; ESW: embryo sac wall; ER: endoplasmic reticutum; 
M: mitochondria; Mb: microbody; N: nucleus; L; lipid; P: plastid; V: vesicle; WI: wall ingrowth. 


Plate I 


1. At the free—nuclear endosperm phase, showing the peg—shaped wall ingrowth develop from the periphery em- 
bryo sac wall (large arrows) many vesicles combine with the cytoplasmic membrane (small arrows) x 15 000. 2. 
3,4,5,6, The ultrastructure of the free nuclear endosperm. 2. showing the plastids are in dividing state, and other 
organelles, such as mitochondria, vesicles etc. x 7 000. 3. The ultrastructure of the part proembryo and endosperm. 
x 6 000. 4. Magnification of the black frame in Fig,3, showing a large number of mitochondria, dictyosome, and 
vesicles in the endosperm cytoplasm. x 12 000. 5. After cellularization beginning, a lot of vesicles fuse, and develop 
into a membrane structure in the region of the cenral vacuole. In it threr are many mitochondria. x 6 000. 6. Show- 
ing the organelles in the free—nuclear endosper cytoplasm, such as circular ER, microbody, and dictyosome, etc. x 
12 000. 


Plate II 


1. After free nuclear mitosis, a lot of vesicles gather on the cell plate, and fuse with each other. x 10 000. 2. 
Showing wall free growing begin on the two ends of the cell plate, the margin near the embryo sac wall extends to it, 
and another extends to the central vacuole. x 5 000. 3. Magnification of Fig.2, showing a large number of vesicles 
gather on the cell plate especially on two free growing margins. x 15000. 4. The margin near embryo sac wall com- 
bine with it, the anticlinal wall formation, frequantly, the branch free growing wall arise at the combination position. 
x 10000. 5. Showing the well-developed, branching cell wall ingrowth develop from the micropylar region of the 
embryo sac wall. x 15 000. 


Plate I 
1. Showing the free growing wall in the central vacuole, branching and extends to all direction. x 12 000. 2. 
Showing the cytoplasmic rope along free growing wall. Note the vesicles still combine with the wall. x 20 000. 3. 
Showing the endosperm cell. x 3 000. 4. Magnification of the back frame in Fig.3, note the wall is a membrane struc- 
ture, and many vesicles fuse with it. In cytoplasm there are many mitochondria, and are lack of plastids. x 6 000. 
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LI Shi-Weng et al: The Ultrastructural Studies on the Early Development 
of Endosperm of Nitraria sibirica 
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